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Morphogenese foliaire du Rhus typhina L. ( Anacardiaceae) 

B. Jeune 


Resume : Dans la feuille de Rhus typhina, les caracteristiques de 1'organogenese different selon le 
niveau d'observation : 1. La formation des folioles, elements de la feuille, est tres precoce et 
implique le fonctionnement de deux centres generateurs places en un lieu fixe, pendant une phase 
d'allongement regulier de lebauche. 2. La formation des lobes, elements de la foliole, est au 
contraire tardive, comme une ondulation progressant rapidement le long du limbe. Si on neglige 
la reference au lieu d’initiation des elements lateraux dans la definition du centre generateur 
intrafoliaire, fixe ou non selon ('utilisation de 1'espace disponible, les deux processus sont en tait 
tres semblables. On dira que, dans les deux cas, les elements lateraux sont formes grace au 
fonctionnement de centres generateurs definis par leur rythme, 1’ordre et la contiguite de leurs 
productions. Cette definition est alors celle donnee par Plantefol pour les centres generateurs 
de feuilles. Ceci souligne la profonde unite des mecanismes de croissance, au niveau de la tige, de 

la feuille et de la foliole. 


Summary : In the leaf of Rhus typhina the features of organogenesis differ according to the level 
of study : 1. The initiation of leaflets, elements of the leaf, occurs very early and involves the 
functioning of two generative centres located at a fixed place, during a regular lengthening of the 
young leaf. 2. On the contrary, the initiation of lobes, elements of the leaflet, occurs late, as an 
undulation moving quickly along the lamina margin. If we ignore the place of lateral elements in 
the definition of the intrafoliar generative centres, fixed or not according to the use ol the 
available space, the two processes are very similar. VVe say that in both cases, the lateral 
elements are built up by generative centres defined by their rhythm, the order and contiguity of 
their productions. That is the definition given by Plantefol, for leaf generative centres. This 
fact underlines the underlying unity ot growth mechanism in the stem, the leaf and the leaflet. 


Bernard Jeune. Lahoratoire de Phytologie Quantitative, Universite P. et M. Curie, 7, quai St 
Bernard, 75005 Paris, France. ' 


INTRODUCTION 


Chez les Dicotyledones, la morphogenese loliaire, dans le plan du limbe, rcsulte d un 
continuum d'activite meristematique (Dubuc-Lebreux & Sattler, 1980) a travers 1 ensemble 
du phragmoblasteme (Hagemann, 1982). Continuum ne signitie pas proprietes homogenes 
mais variations graduelles de proprietes. Le phragmoblasteme, d abord entierenient meriste¬ 
matique. presente ensuite un territoire de dillerenciation apparaissant en position apicale et 
qui progresse vers la base de l ebauche (Fuchs, 1966). Parlois la diffferenciatioflj*est■ acropete 

(Jeune,) 1983). 

L'activite meristematique produit les elements du limbe, de maniere ordonnee, reguliere, 
en general grace au fonctionnement de centres generateurs. Ceux-ci produisent les elements 
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lateraux a un rythme constant et un emplacement fixe, de maniere acropete ou basipete (Jeune, 
1981). La croissance peut etre complexe et presenter sur la meme ebauche plusieurs modes 
differents. Ceci est particulierement bien mis en evidence par Merrill (1986) dans son etude 
de la croissance precoce de feuilles de germinations de frenes. Les premieres feuilles, simples, 
different, des le stade initium, des feuilles suivantes qui sont composees, par leur forme et leur 
mode de croissance. Or, il ne fait pas de doute que ces feuilles simples sont equivalentes a la 
foliole terminale des feuilles composees. C’est done une preuve indirecte que 1'organogenese de 
la feuille composee differe de celle de ces propres folioles, ce que nous avions reconnu dans une 
autre espece du meme genre (Jeune, 1982). De maniere generale, l’etude de la morphogenese 
foliaire chez les dicotyledones a developpement heteroblastique confirme la complexite du 
phenomene d'organogenese (Kaplan, 1980; Bruck & Kaplan, 1980; Kane & Albert, 1982, 
Mueller & Dengler, 1984; Medard, 1985). A la suite d’une analyse bibliographique 
detaillee et recente mettant en lumiere tous les aspects de cette complexite, Cusset (1986) est 
amene a proposer une synthese en profondeur de la morphogenese du limbe, aux niveaux 
physico-chimique et biochimique qui seuls semblent pouvoir integrer 1’ensemble des meca- 

nismes observes, apparemment si divers. 

Pour notre part, ayant reconnu que les feuilles de Rhus typhina sonl du meme type qm 
celles de Fraxinus excelsior (Jeune, 1981) nous voudrions examiner si Ton peut ou non 
considerer l’organogenese de la feuille et de ses folioles comme deux variantes d’un processus 

plus general. \ , * ,. . 

Dans ce but, nous mesurerons le rythme et le lieu d initiation des elements du nm e 

puisqu’en derniere analyse ce sont ces caracteres qui traduisent le mode de croissance des 
feuilles. 


RESULTATS 

L’organogenese est la genese d’un organe. C'est done la production des elements qui 
constituent cet organe. L’organogenese cesse quand tous les elements sont en place, meme si la 
croissance n’est pas alors terminee. Nous verrons done les periodes pendant lesquelles d une 
part les folioles sont produites sur l'ebauche foliaire (organogenese foliaire) et d’autre part les 
lobes sont formes sur chaque foliole (organogenese toliolaire). Les Tableaux 1 et 2 fournissent 

1’ensemble des mesures utilisees dans cette etude. 

Tabieau 1 : Mesures sur 27 ebauches foliaires. L = longueur (fxm); N = nombre de 

folioles; Da = distance apex foliaire — plus proche element lateral (|xm). 
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Tableau 2 : Mesures sur 52 ebauches foliolaires. Memes explications que pour le Tableau 1. 

Db = distance base — plus proche element lateral (nm). 




ORGANOGENESE FOL1AIRE 

La feuille adulte peut atteindre 50cm de longueur (Fig. 1). Cependant les folioles ne sont 
initiees que sur les tres jeunes ebauches de longueur comprise entre 0,2 et 0,7mm (Fig. 3, A). 
Cette formation depend de 2 centres generateurs fonctionnant de maniere acropete (Fig. ) car 

les folioles sont initiees en un lieu fixe a un rythmc CdBStollt* 


1. Lieu d'initiation des folioles. 


Pour 12 jeunes ebauches de longueur inferieure a 0,7 mm, la distance s^parant 1 apex du 
limbe de la plus jeune foliole (Da) est etroitement centree autour de la valeur 0,142 mm 


(Tableau 3; Fig. 3, B). 


Pour 


(DO 


augmente regulierement avec la longueur (L) (Tableau 3, Fig. 3, B). Or ces leuilles ne 


apex 


formation 


(Fig. 2). 


2. Rvthme d'initiation des folioles. 


Ces ebauches de longueur inferieure a 0,7 mm ont un allongement que I on p eut adrny re 

exponentiel. comme toute ires jeune ebauche (Dale & Milthorpe, 1983). II est ratsonnaN* dc 
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I. — A gauche : feuille adulte du Rhus typhina et I'une de ses folioles (d'aprcs Jeune. 1981); A droite ; serie de 
foliolcs de longueur croissante. Noter la diminution de la distance base — plus proche lobe (Db) entre b et c puis 
son augmentation entre c et d. 
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Fig. 2. — Serie d’ebauches foliaires de longueur croissante. L'ebauche (d) vient de former 
la Constance de la distance apex — plus proche foliole (Da) de b a 


ses dernieres folioles. Noter 


supposer que I’accroissement du nombre des folioles (N) est une fonction logarithmique de la 
longueur (L) (Tableau 4; Fig. 3, A). Le rythme dinitiation des lolioles est done constant. 


Remarque 


,tr,«n VU r : L’echantillon analyse ici donne des resultats pratiquement identiques a ceux obtenus 

precedemment sur un autre echantillon de 68 feuilles de la meme popu ation 
rd = 0.129 et N = 12,73 LogL — 66,15; rn = 0,937; Jeune, 1981). 


ORGANOGENESE FOLIOLA1RE 


La longueur des folioles adultes est evidemment tres inferieure a celle des feuilles; elle ne 

" ...... ai _ n ne nAmnrpnv nilP 


beaucoup 


uwuawc 1 J till, i uunam * uun»v. v .. —-- 

les folioles d’une feuille, commence plus tardivement sur des ebauches de longueur comprise 

entre 0,5 et 6mm (Fig. 1; 3, A). On doit distingucr deux periOdCB • 


de 0,5 a 1,7 mm 


formes de maniere ordonnee. Ce sont des lobes 


d’ordre 1. 


— de 1,7 a 6 mm quelques lobes sont formes, intercales avec \es precedents, sans 
regularite apparente. Ce sont les lobes d’ordre 2, ramifications des lobes d ordre 1, leur role 
dans la morphogenese etant faible, nous negligerons ici leur etu e. 

1. Lieu d’initiation des lobes d'ordre /. 

Leur formation est basipetc. C’est peu visible par la simple observation car ils paraissent 



d) 
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a) La relation liant la distance apex de la foliole — plus proche lobe (Da) a la longueur de 
la foliole (L) est independante de la taille de la foliole (Tableau 3; Fig. 3, B). 

b) Au contraire la relation entre la distance base de la foliole — plus proche lobe (Db) et 
la longueur (L) depend de la taille : pour 31 folioles de longueur inferieure a 1,7 mm cette 
distance (Db) decroit regulierement quand la longueur augmente (Fig. 1, b, c \ 3, B) et cette 
decroissance n est pas due au hasard (Tableau 3). Pour 21 folioles de longueur comprise entre 
1,7 et 6 mm, cette distance (Db) croit au contraire (Fig. 1, c, d; 3, B) et cette croissance n'est 
pas due au hasard non plus (Tableau 3). Ainsi, les lobes d'ordre 1 sont produits de plus en plus 
pres de la base quand la longueur varie entre 0,5 mm et 1,7 mm. 

Tableau 3 : Regressions lineaires entre les distances (Da, Db en fxm) et les longueurs (L) 

(en (xm colonne 3, en mm colonne 1); les droites de regressions sont definies au sens 
des moindres carres. r = coefficient de correlation; r c (5%) = valeur critique de ce 
coefficient sous Thypothese d'une absence de correlation lineaire (H c ). H 0 est rejetee si 

|r| > |r c |. 


L 

N 

relation 

r 

r c (52) 

Feuilles 





0,2 - 0,7 

12 

Df = 0,02L + 131,96 

0,181 

0,576 

0,7 - 2,5 

15 

Df = 0,35L - 118,79 

0,952 

0,514 

Folioles 





0,75 - 1,7 

31 

Da = 0,49L - 32,48 1 

Db = 297,63 0,09L 

0,874 

- 0,605 

0,355 
- 0,355 

1,7 - 6,0 

21 

Da = 0,43L + 180,48 

Db = 0,07L + 39,29 

0,919 

0,847 

0,433 

0,433 

(0,75 - 6,0) 

(52) 

(Da = 0,45L + 19,90) 

(0,963) 

| (0,276) 


2. Rythme d’initiation des lobes d'ordre 1. 

La relation entre leur nombre (N) et la longueur de la foliole (L) est consideree comme 
logarithmique (Fig. 3, A). Le rythme de formation de ces lobes peut etre considere comme 

constant. 

L’organogenese foliolaire apparait done sensiblement differente de Torganogenese 
foliaire. Independamment du sens de formation (acropete ou basipete) Pinitiation des lobes est 
tardive et a un emplacement variable, comme dans le cas du Frene (Jeune, 1982). 

Les mesures montrent pourtant des similitudes entre feuille et foliole : leurs elements 
lateraux (folioles ou lobes d’ordre 1) sont formes de maniere ordonnee, a un rythme constant, 
sur des ebauches tres jeunes. 
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Fig. 3. 


respectivement des feuilles ou 

HjfHIHHlHK- plus 


3. — A. variations au nomore uc iuuujw u; ^ w . . , ® aru > x fnliaire _ 

des folioles. L'echelle des longueurs (L) es, plus procire lobe (Db> selon h 

— Toutes les droites representees sont defimes au sens des moindres carres. 


proche foliole (Df)% apex foliolaire 
longueur (L) de Torgane considere. 


INTERPRETATIONS ET CONCLUSIONS 


Un meme organe, la jeune ebauche foliaire, prescnte 

lemander si ces deux mecanismes ne sont pas les 
lifferences apparentes n'etant alors dues qu aux modalites d app 

lifTerentes pour la feuille et la foliole. 
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Que reste-t-il de commun si nous ne tenons pas compte du lieu d’initiation ? : dans les 
deux cas (feuilles et folioles) les elements lateraux apparaissent dans un ordre determine, le 
plus jeune etant contigu a celui qui Ie precede. Une induction, quelle qu'en soit la nature, 
active ou passive, se manifeste d’un element au suivant. Decrivons f organogenese en tenant 
compte de cette contigui’te. 

— Organogenese avec centres generateurs apparents. 

Les lolioles sont initiees dans une region du phragmoblasteme ayant un taux d’allonge- 
ment par unite de longueur et de temps constant (allongement exponentiel). L’equilibre entre 
ce taux et le rythme de formation des folioles fait de f organogenese un processus stationnaire, 
chaque nouvel element apparaissant toujours a la meme place (Fig. 4, serie superieure). 

— Organogenese sans centre generateur apparent. 

Ici, il y a desequilibre entre le rythme d'initiation des lobes et le taux d'allongement. Au 
moins deux explications simples peuvent rendre compte des observations : 

Tableau 4 : Regressions lineaires entre le logarithme de L et le nombre (N) d'elements 

lateraux. Memes explications que pour le Tableau 3. 


f L 

| ! N 

relation 

r 

r c ( 5 l) 

Feuilles 

0,2 - 0,7 

12 

N = 12,42LogL - 65,33 

0,960 

0,576 

| 0,7 - 2,5 

15 

N = 19»59 - 0 f 48LogL 

- 0,117 

- 0,514 

Folioles 

0,75 - 1,7 

31 

N = 18,34LogL - 115,25 

0,861 

0,355 

1,7 - 6,0 

21 

i N = 4 t 67LogL - 13t60 

0,640 

0,433 


1. La formation ne suit pas immediatement l’induction. Qu'il y ait ou non un etat 
stationnaire, la formation des lobes est tardive mais une fois engagee, gagne de proche en 
proche, tres rapidement, les differents centres d'induction (Fig. 4, serie mediane). 

2. La formation suit immediatement finduction mais celle-ci est tardive et le premier 
element forme apparait loin de la base. Les rythmes d'induction et de formation sont rapides et 
les lobes successes apparaissent de plus en plus pres de la base (Fig. 4, serie inferieure). 


Cette seconde explication est moins speculative que la premiere dans la mesure ou elle ne 
necessite pas l'independance entre induction et formation. 

II est toujours souhaitable de disposer du schema explicatif le plus simple, applicable au 
plus grand nombre de cas. D'apres ce qui precede nous pouvons fournir un tel schema, en 
adoptant l explication la plus econome en hypotheses. Pour cela remarquons que finduction 
progresse en sens inverse de l'allongement, deux situations extremes pouvant se presenter : 


a) L'induction est precoce, sur une ebauche tres petite, pres de fextremite organogene. II 
s'etablit alors un equilibre dynamique entre les 2 processus de sens opposes, fallongement et 
finduction. celle-ci n'etant pas possible quand le volume de phragmoblasteme disponible pour 
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(organogenese est inferieur a une valeur critique; d'ou Tapparition des elements en un lieu 


f fixe, le centre generateur (Fig. 4, serie superieure). 


I 


b) L'induction est tardive et debute loin de Textremite organogene. L/important volume 
de phragmoblasteme disponible alors permet une progression rapide de 1'induction et de la 
formation, sans qu'il s'etablisse un equilibre entre le rythme deduction et le taux 



Fig. 4. 


Schemas explicatifs de la lobation des feuilles ou folioles a c 


basipete, Signification des fleches 


representees dans chaque demi-ebuuche. Fn trait plein : sens de I allongement. En tirete : sens de I induction 
morphogene. O : zone d induction morphogcnc; • : centre induit mais a devcloppement tardit; di : distance base- 
centre d induction; db : distance base-plus proche lobe. Serie superieure t organogenese a\ec centre generateur 
apparent. Serie mediane : organogenese sans centre generateur apparent et avec decal age entre induction et 
formation. Serie interieure : organogenese sans centre generateur apparent et sans deealage entre induction et 

formation. 
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d’allongement. II n'y a alors pas de lieu fixe d'apparition des elements lateraux (Fig. 4, serie 


inferieure). 


Le critere de contiguite, essentiel ici, fut egalement juge primordial par Plantefol (1946- 
1947) pour l’etablissement de sa theorie des helices foliaires multiples ainsi que par Wardlaw 
(1965) pour l'explication du fonctionnement de ses « growth centres ». La microchirurgie 
provoque d’importantes modifications phyllotaxiques mais conserve cette contiguite (Loiseau, 
1969). Cette profonde similitude des organogeneses caulinaires et foliaires est due au fait, nous 
semble-t-il, que le phragmoblasteme foliaire n'est qu'un fragment detache du phragmoblaste- 
me caulinaire, dont il conserve 1'essentiel des proprietes. II reste cependant une difference 
importante : dans la tige, la contiguite des elements le long d'une helice foliaire suffit a prouver 
l'existence des centres generateurs foliaires (Buvat, 1955), les contraintes spatiales (espace 
disponible) ayant un effet regularisateur sur leur fonctionnement (Loiseau, 1959). Dans une 
foliole de Rhus , au contraire, la contiguite n’est pas associee a une telle stabilite. II y a un 
double desequilibre : d'abord un allongement sans initiation de lobes, puis une initiation sans 
compensation due a l'allongement. II peut done paraitre abusif de parler de centres generateurs 
dans ce cas. Peut-on alors considerer que les organogeneses foliaires et foliolaires ne sont que 
deux variantes du meme processus? La reponse est oui si on accepte la these de Medard 

(1985). 

Cet auteur a montre qu’il se produit un compartimentage precoce du primordium foliaire. 
Ce compartimentage ne s’exprime pas necessairement immediatement, il peut rester latent et 
n’apparaitre que tardivement. 

Ainsi le compartimentage du primordium isole de chaque cote du limbe un centre 
d'induction de croissance. S'il s’exprime immediatement le premier lobe apparait necessaire¬ 
ment pres de l'extremite organogene puisque le primordium est tres court. Si, au contraire, ce 
centre reste latent, l'allongement du primordium l'eloigne progressivement et le premier lobe 
apparait loin de cette extremite. 

Sous cette hypothese, le fonctionnement des centres de croissance ne differe, dans la feuille 
ou la foliole, que selon l’utilisation de l’espace disponible. 

Dans la feuille, les centres de croissance conservent un emplacement fixe et nous les 
appelons centres generateurs. Si on accepte la these de Medard nous pouvons done appeler 
egalement centres generateurs les centres de croissance de la foliole. Ceci impose de temperer la 
reference a la fixite du lieu d’initiation dans la definition du centre generateur intrafoliaire et a 
le considerer comme le lieu geometrique ou se produit le processus periodique d’apparition des 
elements lateraux. Dans le phragmoblasteme foliaire, ce lieu est fixe ou non, selon les 
contraintes imposees par l'espace disponible. Ainsi elargie, la definition du centre generateur 

intrafoliaire rejoint celle de Plantefol (1946-1947). 

« Un caractere primordial du centre generateur, (...) ne souffre pas d’exception : il 
provoque la formation d’appendices successifs places en contiguite » (Loiseau, communication 


personnel le). 


Ainsi, une definition elargie du centre generateur intrafoliaire presente-t-elle un double 


avantage : 


1. Comparable a la definition du centre generateur caulinaire de Plantefol, elle illustre 
la similitude des organogeneses foliaire et caulinaire; 
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M 2. Elle peut s’appliquer egalement bien a des organogeneses du type de celle de la foliolc 
ou de la feuille ':de Rhus typhina. 


I On peut preciser cette definition 

f suivante : 


elargie du centre generateur intrafoliaire de la fa^on 


« — Soit le centre generateur est a un emplacement fixe en raison d un equilibre dynamique 

entre le taux d’allongement et le rythme d'initiation des lobes. C'est le centre generateur, au 
sens strict, de nos precedentes etudes. II est fixe par rapport a l’extremite organogene de 

i 1 ebauche mais place dans le flux continu de cellules contribuant a rallongement de lebauche 

J (Fig. 5, A). 

| — Soit le centre generateur progresse rapidement vers i'extremite organogene. utilisant 

lespace disponible, sans allongement appreciable de l ebauche (Fig. 5, B). II s’agit d un centre 
generateur, au sens large de la definition adoptee plus haut. 



Fig. 5. — Les modes de fonctionnement extreme des centres generateurs intrafoliaires : A, centre generateur apparent, 
fixe, place dans le courant d’allongement de Tebauche; B, centre generateur mobile, fonctionnant a allongement 
constant. — Pour un observateur situe dans le centre generateur, la situation serait identique en A ou en B. 


Entre ces deux situations extremes, tous les intermediaires sont possibles. Dans le cas des 
foiioles de Rhus , par exemple, on peut supposer que Tallongement se poursuit pendant le 
deplacement rapide du centre generateur. 

Nous devons noter qu’il n'y a aucune difference de nature entre le centre generateur au 
sens strict et au sens large. En effet, la difference n est visible que pour J observateur. lequel est 
exterieur au processus. Si on considere un referentiel associe au centre generateur il n'y a 
absolument aucune difference entre les situations A et B de la Figure 5. On ne peut pas, dans 
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ces conditions, distinguer entre un centre immobile dans un flux cellulaire et un centre mobile 
dans une nappe fixe de cellules. 


Ainsi, si on admet I’existence des centres generateurs au sens strict, on doit egalement 

considerer comme possible celle des centres generateurs au sens large. De ce fait, les 

organogeneses foliaire et foliolaire du Rhus typhina ne seraient que deux modalites d’un meme 
mecanisme. 

Une consequence est que la morphogenese foliolaire ne serait en rien comparable a celle 
des fasciations, s’il est vrai que celles-ci resultent d un etirement du point vegetatif en une ligne 


vegetative accompagnee d’une multiplication des centres de croissance, comme fa avance 
Plantefol (1971, 1976, 1981, par ex.). 


Remerciements : MM. les Professeurs Cusset et Loiseau ont fait plus que corriger ce manuscrit. Je 
tiens a les remercier pour leur aide precieuse. 
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